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Abstract 

Data on territorial, sexual, and social hehaviour of Tupaia glis Diard, 1820 

Recording quantitatively the interactions and the territorial behaviour of sexual partners of 
Tupaia glis (9 pairs for about 6 years) caged under constant conditions, sex-specific roles 
were revealed. Measured elements of behaviour were scent marking, sniffing the partner, 
sexual behaviour, ritualised fighting, lying in bodily contact, mutual grooming, and agonistic 
behaviour. The main differences in the roles of sex partners in all parameters are a quanti- 
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tative phenomenon witli a great dominant active part of the male. Females, however, show 
greater flexibility in selection of parameters. The posting of territory by rubbing the jugulo- 
sternal scent-gland field is more important than using the abdominal glands or urine and 
is mainly restricted to males with great individual differences. Function of marking the 
territory becomes evident in experimental fusing the territories of sex partners. Then the 
male follows a spatial pattem by preferring sites which were used for locomotion (traces, 
entry to the branches) respectively frequented as individual resting places in the branches 
and/or actively or passively marked before. The pair bonding phenomenon consists of 
permanent sexual attractivity and of Identification with the territory. A distinct criterium 
for intensive pair bonding is lying in bodily contact. For this the animals prefer their 
individual resting places in common (synlocalization) during a phase of drowsiness around 
noon (synchronization). In this respect females contribute a much greater appetitive be- 
haviour. The type of social Organization in Tupaia — the family group — is defined by a 
permanent pair bonding. Its significane fore the species is discussed. 


Einleitung 

Gegenüber einer vorausgegangenen quantifizierten Untersuchung über nichtreproduk¬ 
tives Verhalten (Sprankel und Richarz 1976) wurden Anzahl der kontrollierten 
Individuen, Beobachtungszeitraum und Umfang des Datenmaterials erheblich er¬ 
weitert. Ziel ist die quantifizierte Erfassung der für Tupaias charakteristischen 
Zweierbeziehung, also die Rollendefinition der Geschlechtspartner. Die Paar¬ 
beziehung wird als Sender-Empfängersystem verstanden. Weit mehr als beim In¬ 
dividualverhalten bildet bei den Partnerbeziehungen ihre Verschränkung mit dem 
Raum-Zeitsystem eine feste Größe. Es wird also versucht, Gesetzmäßigkeiten in den 
Beziehungen zwischen Sozialstruktur und Topographie von Umweltangeboten 
(Kummer 1975, S. 69) aufzudecken. Bei einer sonst nur schwer durchführbaren 
multifaktoriellen Analyse sind bei der untersuchten Spezies mit ihrer relativ ein¬ 
fachen Sozialform, zumal hier die Jungenaufzucht nur gestreift wird, und in An¬ 
betracht des bei Gefangenschaftshaltung stark abstrahierten, aber definierten „Ter¬ 
ritoriums“ quantifizierbare Resultate zu erwarten. Der Aussagewert beruht auf über 
Jahre sich erstreckende individuelle Verhaltenslängsschnitte bzw. denjenigen von 
Paaren und ihren Nachzuchten (Richarz 1976). 


Material und Methoden 


Material 

In die Untersuchung sind mit unterschiedlichem Umfang der Beobachtungszeit insgesamt 
58 Tiere eingegangen, darunter 19 Wildfänge und 39 Nachzuchten unter definierten und 
vergleichbaren Bedingungen (16 eigene Zucht, 8 MPI f. Hirnforschung in Frankfurt, 
15 Battelle-Institut)^. 

Die Einheitlichkeit des Untersuchungsgutes ist über die Herkunft aller Wildfänge aus der 
Umgebung von Bangkok gegeben. In Übereinstimmung mit der kritischen Auseinander¬ 
setzung von Frahm und Stephan (1976) mit dem einschlägigen taxonomischen Schrifttum 
betrachten wir unsere Tiere zur Spezies T. glis gehörig (vgl. auch Sprankel und Richarz 1976). 

Haltung^ 

Abgesehen von den bei Sprankel und Richarz (1976) mitgeteilten Details über Käfiggrößen 
und Inventar erscheint uns bei der Haltung wegen der Vergleichbarkeit der Ergebnisse die 
Konstanz eines bestimmten „Milieus“ wesentlich. Es ist durch die Besetzung eines Raumes 

^ Frau Dr. A. Schwaier und Herrn Dr. H. Stephan sei an dieser Stelle für ihre Unter¬ 
stützung sehr herzlich gedankt. 

^ Herrn Prof. Dr. U. Schaefer danken wir für die Bereitstellung der Räume und das 
entgegengebrachte Interesse. 
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(ca. 8 m^) mit maximal 10 Individuen gegeben, verteilt auf Einzel-, Paar- und Familien¬ 
käfige. Grundsätzlich besteht Sichtkontakt; soll nur olfaktorischer Kontakt gegeben sein, 
wird dies durch Austausch von Maschendrahtwänden gegen solide Blenden erreicht. Inner¬ 
halb dieses im einzelnen nicht definierbaren Informationsflusses spielt der sich so einstellende 
artspezifische „Raumduft“ offensichtlich für das Wohlbefinden der Tiere die wesentlichste 
Rolle. Etwa kann das Verbringen eines Tieres mit seinem unverändert belassenen Käfig in 
einen anderen Raum zu erheblichen Ausfällen in seinem Verhalten bzw. zu einer Ver¬ 
unsicherung führen, die sich neben extremem Meideverhalten in lebensbedrohender Nah¬ 
rungsverweigerung äußert. Unter Konstanz der Haltungsbedingungen verstehen wir nicht 
das Festhalten an einem starren Pflegeplan, sondern die ununterbrochene Betreuung durch 
die (nur wenigen) Beobachter selbst und die zeitliche Orientierung der Verabreichung von 
Nahrung (vgl. Sprankel und Richarz 1976) sowie der Reinigung am „Lebensrhythmus“ 
der Vesuchstiere, insbesondere das Unterlassen jeglicher Manipulation um die Zeitpunkte 
gehäufter Kopulationen, ferner bei Geburten und während kritischer Phasen der Integration 
von Jungtieren. Die überschaubaren und unvermeidlichen Betriebsgeräusche einer Tierhaltung 
können dagegen als Störgrößen vernachlässigt werden. 


Beobachtungsmethoden 

Trotz des jahrelangen Umganges mit zahlreichen Einzelindividuen bzw. Familiengruppen 
zeigen die Tiere einen im einzelnen nicht erklärbaren sehr unterschiedlichen Grad von Zahm¬ 
heit. Für eine schlüssige Befunderhebung blieb also nur die Möglichkeit, außerhalb der Tier¬ 
räume sitzend durch ein kleines Fenster zu beobachten. Protokolliert wurden jeweils alle 
meßbaren Verhaltensweisen zusammen mit den örtlichen und zeitlichen Bezügen. Dies gilt 
nicht für die als Maß der spontanen lokomotorischen Aktivität herangezogenen allgemeinen 
Bewegungsformen (vgl. Sprankel und Richarz 1976, auch zu Einzelheiten des Protokoll¬ 
modus). 

Im Mittelpunkt der Untersuchungen standen ein etabliertes Paar (Pi(5/Pi2) und zwei 
Einzeltiere (Mi(5/Wi2), die unter Vereinigung der Reviere miteinander verpaart wurden. Als 
Vergleichstiere wurden 6 weitere Paare sowie eine Familiengruppe herangezogen. Nachdem 
sich herausgestellt hat, daß die für das Verständnis der Partnerbeziehungen wesentlichen Inter¬ 
aktionen an das „Geäst“ gebunden sind, ist eine detaillierte Darstellung dieser Raumstruktur 
notwendig. Hierzu gehört eine kodifizierte Unterteilung der Kletteräste entsprechend der vor¬ 
gegebenen Verzweigung (Abb. 1). 

Pi(5/Pi$ und Mi(5/Wi2 standen zusammen etwa 200 Stunden unter Beobachtung. Die 
Beobachtungszeit für die Vergleichstiere beläuft sich auf ca. 1500 Beobachtungsstunden. 



Abh. 1. Schemata der Kletteräste des integrierten Paares Pi, des solitären Mi (5 und Wi9- 
(Kleine Buchstaben = Astabschnitte, x = 1. Kotplatz, xx = 1. Ruheplatz) 


Territoriales Verhalten 
Markieren 

Tupaias markieren ihr Revier mit dem Sekret aus Duftdrüsen und mit ihrem Urin 
(Sprankel 1960, 1961 a, 1961 b). Das jugulo-sternale Duftdrüsenfeld (Sprankel 1961 b) 
wird bevorzugt eingesetzt. Übereinstimmend mit Ergebnissen von Kaufmann (1965), 
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Martin (1968) und v. Holst (1973) markieren unsere $? im eigenen Revier kaum, 
während die (5 c3 täglich ihre Duftmarken erneuern. Die (5 $ verstreichen ihr Se¬ 
kret an bestimmten Aststellen, an Deckeln von Schlaf- und Wurfkisten, an deren 
Eingang, an Käfigecken, außerdem an Fichtenhölzern (als Laufstege) auf dem Boden 
und an der Bedienungsklappe (vgl. Sprankel und Richarz 1976, S. 78). Gelegent¬ 
lich werden auch die Futternäpfe und Metallrohre der Wasserflaschen markiert. Neben 
dem Käfiginventar reiben die verpaarten c5 <5 ihre 22 mit der jugulo-sternalen Region 
auf dem Rücken ein (Abb. 2, vgl. Sprankel 1961 b). Dieses Verhalten ist nach Martin 
(1968, S. 442) „strongly correlated with pair-bonding phenomena“. 

Bei den 22 ist das Markieren weitgehend beschränkt auf neue Gegenstände im 
Revier und das Einreiben der Jungen im Nest (Sprankel 1961 a; Autrum und 
V. Holst 1968; v. Holst 1969). Unsere 22 markierten normalerweise nie aktiv ihre 
Partner. 



Abb. 2. P: (5 markiert sein 2 tnit dem Sternalfeld auf dem Rücken 

Das Sternalmarkieren kann auf zwei Arten erfolgen. Bei geringer Intensität 
wischen die Tupaias aus der Bewegung heraus mit der Brust über das Substrat. Dieses 
Verhalten kann gesteigert ablaufen, indem die Tiere flach aufliegend aus einer Stemm¬ 
bewegung der Hinterextremitäten heraus mit der Sternalregion auf dem Substrat vor- 
und zurückrutschen. 

Entsprechend der Topographie dieses Hautdrüsenorganes und nach den Lage¬ 
beziehungen bzw. der Körperhaltung müssen etwa beim Ruhen oder Kontaktliegen, 
schließlich bei der Kopulation, auch automatisch Duftstoffe übertragen werden. Die 
Häufigkeit solchen Markierens läßt sich aus den genannten Verhaltensweisen er¬ 
schließen, einer weiteren Quantifizierung steht jedoch die im einzelnen schwer meßbare 
individuelle Breite der Sekretion entgegen (v. Holst und Lesk 1975). 

Eine weitere Form des Dufhmarkierens wird von Sprankel (1961 a) im Abreiben 
der Perinalregion vermutet und von Martin (1968) durch das Vorhandensein von 
„abdominal glands" als gesichert angesehen. Bei der von ihm als „siedging" bezeich- 
neten Bewegung rutschen die Tiere mit der abdominalen Region schräge Äste hinunter. 
Übereinstimmend mit Martin (1968) kommt diese Verhaltensweise hauptsächlich 
bei (5 c5 vor, und zwar wesentlich seltener als das Sternalmarkieren. 

Daneben setzen Tupaias Duftmarken mit Urin. Bevorzugt werden von allen Tieren 
in beiden Geschlechtern die glatten Fichtenhölzer durch „Einknicken bei der Miktion" 
markiert (vgl. Sprankel und Richarz 1976, Tab. 4). Eine Abnahme dieser Ver¬ 
haltensweise bei verpaarten 22> wie von Martin (1968) beschrieben, ist bei unseren 
Tieren nicht festzustellen. Häufig wird der frische abgesetzte Urin des 2 vom 3 be¬ 
rochen, das anschließend den Urinfleck mit dem Sternalfeld übermarkiert (Sprankel 
1960). 
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Für die Markierfunktion des Kotes liefern unsere Haltungsbedingungen keine 
zwingenden Hinweise. Die Kotplätze dagegen besitzen meßbare Qualitäten, die sie 
als wichtige Fixpunkte im räumlichen Beziehungssystem der Partner erscheinen lassen. 
Gewisse stereotype und konservative Elemente bei Intensionsbewegungen, End- und 
Folgehandlungen des Defäkierens zeigen, daß das Koten auch ohne unmittelbare 
Markierfunktion eine feste Größe im Territorial-, Sexual- und Sozialverhalten dar¬ 
stellt (vgl. Richarz 1976). Kotplätze werden offensichtlich nach den Kriterien Sicher¬ 
heit und Bequemlichkeit ausgewählt. In Anbetracht fehlender Synchronisation des 
Kotens kann daher ein Kotplatz von allen Gruppenmitgliedern benutzt werden. Die 
hierbei zwangsläufig einheitlich fixierte charakteristische Körperhaltung (Sprankel 
und Richarz 1976, Abb. 13) kann als kurzfristig gegebene Gelegenheit zu einer 
Identitätskontrolle des Kotenden von anderen Gruppenmitgliedern wahrgenommen 
werden (vgl. Sprankel und Richarz 1976, S. 89). 

Tabelle 1 

Häufigkeiten des Sternalmarkierens der einzelnen Tiere pro Tag 
(gemittelt; P^: 80 h, Mi(5 und 50 h, ?£ 1. Tag der Verpaarung-. 

10 h, Pg ab 2. Tag: 40 h) 


p.(5 p>9 



p,(5 


p.(5 P .9 



1. Tag der 
Verpaarung 

ab 2. Tag 

5,62±3,85-- 1,37±1,30 31,80±6,14 0,60±0,89 

Mittelwert + Standardabweichung. 

60 

9 

20,00±8,28 1,00±0,81 


Tab. 1 gibt eine Übersicht der Häufigkeiten des Sternalmarkierens pro Tag. Pi5 
und das einzeln gehaltene Wi? liegen im Niveau dicht beieinander. Die Werte der 
(3 c3 liegen mit großen individuellen Unterschieden weit über denen der 9$. Am 
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Tabelle 2 

Prozentuale Verteilung des Markierens von Mi (5 
vor und nach der Verpaarung. 
Markierungsfrequenz von Mi (J in Vo 

Zeichenerklärung: M = Markieren mit der Ab¬ 
dominalregion + Urinmarkieren durch Trippeln, 
kleine Buchstaben = Astabschnitte, K = Kasten¬ 
eingang, KD = Kastendeckel, Bo = Bodenwechsel 
(Fichtenhölzer), G = Gitter, FS = Frontscheibe, 
X = 1. Kotplatz, XX = 1. Ruheplatz 


ersten Tag der Verpaarung mit Wi$ steigert Mi (5 seine Markiertätigkeit fast auf das 
Doppelte. Auch das 5 markiert im neuen Revier zunächst häufiger, fällt aber ab 
2. Tag auf das alte Niveau zurück, während Mi (3 von diesem Zeitpunkt an um etwa 
Vs weniger markiert als bei seiner Einzelhaltung. Die Verteilung der Markierhäufig¬ 
keiten von Mic3 über den Tag (Abb. 3) weist Maxima zu Beginn und Ende der 
Aktivität auf, was den territorialen Bezug unterstreicht. Während der vor- und 
nachmittäglichen überwiegend durch Nahrungsaufnahme ausgefüllten Aktivität da¬ 
gegen spielt Markieren eine untergeordnete Rolle. 

In Tab. 2 ist ebenfalls von Mic5 die prozentuale Verteilung des Markierens ver¬ 
schiedener Örtlichkeiten vor und nach seiner Verpaarung aufgetragen. Von den in 
beiden Revieren durchlaufend mit kleinen Buchstaben gekennzeichneten Astabschnitten 
(vgl. Abb. 1) sind nur die, die einen Bezug zum Markieren haben, in die Tabelle 

eingegangen. Fiier sind vertreten: 
Das Markieren mit dem jugulo- 
sternalen Drüsenfeld in den beiden 
Intensitätsstufen [(geringere, 

höhere Intensität), das Markieren 
mit der abdominalen Region und 
das Urinmarkieren in Form des 
Trippeins, beide zusammengefaßt 
(M.)]. Nicht aufgenommen wurde 
hier das Urinieren mit Einknicken, 
da es wegen Beobachtungsschwie¬ 
rigkeiten quantitativ nicht erfaß¬ 
bar war (Kriterium: Urinfleck!). 

Das solitäre Mic5 bevorzugt 
mit 67 Vo das Sternalmarkieren ge¬ 
ringerer Intensität. Räumlich ist 
es mit großem Abstand auf den 
Astabschnitt g konzentriert. Er ist 
das erste aus der Bewegung heraus 
leicht zu markierende „Fiindernis“, 
das sich ihm bei dem häufig belau¬ 
fenen Wechsel „Aufstieg ins Ge¬ 
äst“ entgegenstellt. [Bei Pi $ z. B. 
fehlt beim Einstieg in das Geäst 
eine solche natürliche Wegmarke; 
er verwendet dann das in entspre¬ 
chender Fiöhe in den Käfig hinein¬ 
ragende Rohr (Übergang e/d) der 
Trinkflasche als Substrat für das 
Sternalmarkieren geringerer In¬ 
tensität]. Neben dem an erster 
Stelle stehenden Weg innerhalb 
des Territoriums, nämlich dem zu 
dem wichtigen Ruheplatz (a), er¬ 
reicht das Markieren der künstlich 
vorgegebenen Reviergrenze, des 
Gitters (G), mit 15 den nächst 
höheren Wert. 

Beim Sternalmarkieren höherer 
Intensität des solitären Mic5 ragen 



solitär 

I.Tag verp. ab 2.Tag 

* Revier <? 

4 

3 

4 

f 

2 

- 

- 


41 

- 

11 

S h 

3 

- 

- 

1 K 

2 

- 

- 

G 

15 

- 

2 

1 Revier? 


10 

17 

? j 


2 

4 

'S ^ 
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7 

^ m 
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3 

E K 
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4 

^ KD 


3 

- 

^ Bo 


8 

17 
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2 
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_ 

67 

35 

78 

* • Revier 

19 

5 

1 
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1 

- 

- 
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1 

- 
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8 

- 

1 

2? Revier? 


18 

4 

1 j 


2 

- 
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3 

1 

E ' 


8 

1 



12 

4 

E KD 


- 

1 

21 Bo 

C/D 


13 

8 

T 

29 

61 

21 

k Revier cf 

4 

2 

'] 

^ Revier? 


2 


j_ 

4 

4 

1 

Summe 

100 

100 

100 
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der unmittelbare Einstieg ins Geäst (e) und die auf dem Boden liegenden Fichten¬ 
hölzer (Bo) als vorgegebene Wechsel mit 19 bzw. 8 Vo heraus. Die zusammengefaßten 
Anteile von Markieren mit der abdominalen Region und Urinmarkieren durch Trip¬ 
peln sinddemgegenüber sehr gering. Für das erste werden die ineinander übergehen¬ 
den Astabschnitte h und d in Anspruch genommen, während für das Trippeln nur der 
längere, wenig geneigte Abschnitt e, die horizontalen Fichtenhölzer bzw. der Kasten¬ 
deckel in Frage kommen, denn die hierbei stark ritualisierte Bewegungsform mit 
teilweise synchronem „Ausrutschen“ mit der Hinterextremität erfordert ein flaches 
Aufliegen von Hand- und Fußsohle, läßt also Krallenklettern nicht zu.' 

Nach der Vereinigung der Reviere beschränkt sich das S am 1. Tag in seinem 
angestammten Revier auf das Sternalmarkieren des Einstiegs (e) seines Astes, wobei 
die geringere Intensitätsstufe fast gleichbleibt (auch später) und die stärkere sowie das 
Markieren der Bodenwechsel durch Trippeln reduziert werden. Das „siedging“ wird 
im eigenen Revier als auch in dem des 2 selbst nach dem 2. Tag (Ende der Beobach¬ 
tung am 8. Tag) nicht mehr beobachtet. Das Trippeln am 1. Tag der Vereinigung ist 
insgesamt höher als während des solitären Status und verteilt sich anteilig gleich auf 
beide Reviere. Unter Beibehaltung dieser Verteilung sinkt das Markieren der Boden¬ 
wechsel durch Trippeln ab dem 2. Tag unter das Ausgangsniveau. 

Am ersten Tag der Verpaarung verhalten sich die Anteile der beiden Intensitäts¬ 
stufen des sternalen Markierens fast reziprok. Im Geäst des 2 zielt die Markier¬ 
tätigkeit insbesondere mit der hohen Intensitätsstufe auf den 1. Ruheplatz (i), der 
hier gleichzeitig (zufällig?) 1. Kotplatz ist. Ihm folgen mit geringem Unterschied der 
dorthin führende „Stamm“ (m) und die Wechsel auf dem Boden (Bo). Das zuvor 
völlig fehlende Sternalmarkieren geringerer Intensität von Bodenwechseln steigert sich 
ab dem 2. Tag auf mehr als das doppelte im Revier des 2- Selbst wenn auch die höhere 
Intensität wieder abfällt auf das Niveau des angestammten Reviers, sind diese Zahlen¬ 
verhältnisse Hinweis dafür, daß auch außerhalb des Geästes eine neue partnerbezogene 
Markiertätigkeit aufgetreten ist. Bekanntlich kontrollieren S S den bevorzugt auf 
den horizontalen Wechseln abgesetzten Harn der 22 olfaktorisch, um diesen sternal 
zu markieren. Offensichtlich ist die Markiertätigkeit des $ von dem neuen Sexual¬ 
partner sogar über den 8. Tag hinaus so sehr in Anspruch genommen, daß er die 
olfaktorische Kennzeichnung seines Territoriums im vorgegebenen Grenzbereich Gitter 
(G), die bei solitärer Haltung den hohen Wert von 15 Vo erreicht, insgesamt nur auf 
7 Vo steigert. Das einzige was in seinem alten Revier ab 2. Tag eine gewisse Attrak¬ 
tivität zurückgewinnt, ist der „bequem“ zu bereibende Astabschnitt g. Erst ab dem 
2. Tag wird der neue Sexualpartner mit dem jugulo-sternalen Drüsenfeld aktiv 
berieben. 


Fortpflanzungsverhalten 

Sexualverhalten 

Bei Tupaias mit kaum entwickeltem Sexualdimorphismus lassen sich die Geschlechter¬ 
rollen abgesehen von den physiologisch festgelegten, nur durch eine möglichst weit¬ 
gehende Aufgliederung des Sexualverhaltens in Einzelelemente abgrenzen. Man darf 
bei Tupaias von einer beim $ permanent vorhandenen sexuellen Appetenz ausgehen 
(Sprankel 1961 a; Kaufmann 1965; Conaway und Sorenson 1966; Sorenson 
1970). 

Methodischer Ansatzpunkt für die Kennzeichnung aller sexuellen Kontakte bildet 
die Balz mit rasch wechselndem und sich überlagerndem affinen (kohäsiven) und dif- 
fugen (agonistischen) Verhalten. So kommt es häufig nach der Kontaktaufnahme zu 
ritualisierten, lautlosen Kämpfen (Sprankel 1961 a; Abb. 4), die mit Fliehen des 2 
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Abb. 4. Tupaia-'Ps.^.r. Phasen eines ritualisierten Kampfes; entwickelt sich aus engem Um¬ 
kreiseln bei hoher Erregung, wechselseitigem Kontrollieren der Genitalregion und/oder naso- 
nasalem Kontakt bzw. Koitusversuchen. Links: das 9 Partner mit den Vorderextremitäten 
berührend. Mitte: Sich-gegeneinander-Aufrichten, Maulaufreißen mit Beißhemmung beim 
dabei Pfotenschlagen und vor allem „Betrillern“ von seiten des hochaktiven 9- Rechts: Das 
(5 hat sich auf den Rücken geworfen, wälzt sich um das katzbuckelnde 9) setzt das Pfoten¬ 
spiel fort, zuweilen den Schwanz mit Kieferbewegungen leicht fixierend. (Fotovorlage: 

W. B. Spatz) 

dem Folgen-Lassen des c5, dem Treiben, und schließlich der Kopulation enden. Beim 
Treiben beriecht das (5 immer wieder die Genitalregion des 9 und beginnt sie zu be¬ 
lecken, sobald das 9 seinen Lauf verlangsamt. In einer intensiven Treibphase stemmt 
das (5 oft den Fiinterkörper seiner Partnerin durch Stoßen mit der Schnauze hoch 
(Abb. 5 d). Ein schließlich paarungswilliges 9 erstarrt gelegentlich im Lauf, katz¬ 
buckelt, das (5 beleckt dann mit großer Intensität die Genitalien (Abb. 5 e). Inter¬ 
mittierend beleckt das 3 seinen Penis und zieht ihn durch den Mund; durch Flucht 
animiert das 9 den Partner zu erneutem Treiben. Im weiteren Verlauf des Treibens 
kommt es endlich zu gehäuften Aufreitversuchen des (5, wobei es die Lumbalregion 
des 9 umklammert. Nach erfolgreicher Kopulation lecken 3 und 9 ihre Genitalien. 
Nach unseren Beobachtungen zum Ablauf der Begegnung der Partner (vgl. Schloeth 
1956) in der nichtreproduktiven Phase entspricht diese den initialen sexuellen Kontak¬ 
ten. Diesem Verhalten raum-zeitlich vorausgehende Komponenten sind im Abschnitt 

Tabelle 3 

Prozentanteile aller sexuellen Kontakte der Partner eines eingespielten Paares (Pi) und eines 
experimentell vereinigten (P 2 ) im Vergleich bzw. zeitlichen Ablauf 
Beobachtungszeitraum: Pi: 80 h, P 2 1 . Tag der Vereinigung: 10 h, P 2 ab 2 . Tag: 40 h; 
in Klammern absolute Häufigkeiten 



p.(5 

P 19 

p.(5 

P 22 

P'9 

p=$ 




1. Tag der Verpaarung j 

ab 2. Tag 

sexuelle 

Begegnung 

73,32 (948) 

0,0 ( 0 ) 

7,20 ( 27) 

4,88 ( 2) 

44,84 (343) 

56,92 (37) 

Treiben 

17,40 (225) 

0,0 ( 0) 42,13 (158) 

0,0 ( 0 ) 

21,83 (167) 

0,0 ( 0 ) 

ritualisierte 







Kämpfe 

5,80 ( 75) 

100,0 (75) 

10,40 ( 39) 

95,12 (39) 

3,66 ( 28) 43,08 (28) 

Kopulations¬ 

versuche 







+ Kopula¬ 







tion 

3,48 ( 45) 

0,0 ( 0 ) 

40,27 (151) 

0,0 ( 0 ) 29,67 (227) 

0,0 ( 0 ) 


94,52 (1293) 

5,48 (75) 

90,14 (375) 

9,86 (41) 

92,17 (765) 

7,83 (65) 
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Territoriales Verhalten angedeutet. Eine detaillierte Analyse optischer Signale aus 
Körperhaltung, Bewegung, Mimik, eventuell Schwanzsträuben (vgl. Begegnungs¬ 
situation, Kontaktliegen, Kothaltung), muß in Ermangelung apparativ aufwendiger 
Aufzeichnungsmöglichkeiten vorerst offen bleiben. 



Abb. 5. Pi sexuelle Kontakte, a — c: „sexuelle Begegnung", 
a: Wechselseitiges Beriechen in der Halsregion während der 
Lokomotion (Pi $ vorn, Initiator). Beachte den „passiven 
Gesichtsausdruck" des 5? erkennbar an der Lidverengung; 
b; Olfaktorische Kontrolle des ruhenden $ bei seitlicher 
Annäherung; c: Wie vor, „Anstoßen“ des 5 mit leicht ge¬ 
öffnetem Mund an der Schwanzwurzel, d — e: Treibphasen, 
d: Pi2 duldet mit gespreizter Hinterextremität teils vom 
(3 durch Schnauzenstoßen angehoben das Belecken der 
Genitalien; e: Pi5 später katzbuckelnd verharrend in der 
Präkopulationsphase, das (5 riechend und intensiv leckend 



Hl 


SP 


Nach dem Bewegungsablauf beim ersten körperlichen Kontakt muß es sich um eine 
olfaktorische Kontrolle handeln, auf der in erster Linie das wechselseitige Sich- 
Erkennen (Identität, Zustand) beruht. Dies ist ein Rückschluß aus den ethologisch 
deutbaren Folgehandlungen, wie hier. Balz oder Kontaktliegen. 

Bei sich wenig kennenden Tieren ist aus der Bewegung heraus der naso-nasale 
Kontakt häufig, der bis zum wechselseitigen Beriechen der Halsregion gehen kann 
(Abb. 5 a). Bei vertrauten Partnern duldet der sich in Bewegung befindliche meist 
sofort eine naso-genitale Kontrolle ohne eine vorausgegangene optische Zuwendung. 
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Der Kontakt zum ruhenden Partner läuft ebenfalls über den Hals und/oder weiter 
zu einem Anstoßen der Schwanz Wurzel bzw. Beriechen der Genitalregion (Abb. 5 b, c). 
Diese Ableitung der Begegnung aus dem Sexual verhalten liefert der Vergleich des 
etablierten Paares Pi mit dem experimentell vereinigten P 2 (Mi (5 und Wi5). 

Bezüglich der Situation von Paar P 2 kann man erfahrungsgemäß von einem 
sexuellen Stau ausgehen, der sich sofort entlädt und keine anderen als die zuvor ge¬ 
schilderten Elemente bis zur Kopulation enthält. Sie entsprechen auch vollkommen 
denjenigen des Paares Pi, das nicht einem solchen „sexuellen Druck“ unterliegt. Beim 
Zahlenvergleich fällt der nahezu übereinstimmend hohe prozentuale Gesamtanteil der 
(5 (5 an den Kontakten auf (Tab. 3). Der aktive Anteil der $$ am Sexualverhalten 
beschränkt sich auf die Verhaltensweisen ritualisierte Kämpfe und sexuelle Begegnung. 
Bei dem gut eingespielten Paar Pi ist ritualisiertes Kämpfen die einzige Strategie des 
2, mit der es aktiv die Annäherung des (5 beantwortet. Bei den Interaktionen von 
p 2 gehen ab dem 2. Tag die Elemente Treiben, ritualisierte Kämpfe, Kopulations¬ 
versuche bzw. Kopulationen deutlich zugunsten der sexuellen Begegnung zurück und 
nähern sich so im männlichen Geschlecht den Verhältnissen bei Pi<5. Hier fällt 
allerdings auf, daß das P 22 seinerseits ab dem 2. Tag seinen Anteil an sexuellen Be¬ 
gegnungen erheblich steigert. Damit und im ganzen ist gezeigt, daß die Begegnung 
von Partnern auf der wechselseitigen sexuellen Attraktivität beruht. Wie bereits dar¬ 
gestellt, verschiebt sich im Laufe des Kennenlernens die aktive Rolle im Sexual¬ 
verhalten nahezu vollständig zum männlichen Geschlecht hin. Das Sexualverhalten 
beschränkt sich schließlich auf die sexuelle Begegnung, die damit die Bedeutung per¬ 
manenter Indentitätskontrollen erlangt. 


Sozialverhalten 

Nachdem seither die Herkunft von Signalen aus dem Konflikt zwischen Annäherung 
und Meidung (affines und diffuges Verhalten) an den Phänomenen Territorialität 
und Sexualität aufgezeigt wurde, stehen noch die Elemente aus, die herkömmlich 
dem sozialen Bereich zugerechnet werden. 

Bei Tupaia glis gehören hierher Belecken und/oder Fellkämmen des Partners 
(soziale Körperpflege) und Ruhen in Körperkontakt. 

Über wechselseitige Körperpflege bei adulten Tupaias liegen nur wenige Angaben 
vor: Sprankel (1961 a) und Andrew (1964) stellen bei ihren Tieren keine soziale 
Körperpflege fest. Sorenson (1970, S. 176—177) findet „mutual grooming between 
males and females, males and males, and females and females . . .“, „although it is 
rarely reciprocal“ (vgl. auch Sorenson und Conaway 1966). Martin (1968) be 
richtet, daß die S (5 häufig vor dem gemeinsamen Ruhen mit ihren unteren Incisivi 
über das Nackenfell der 22 kämmen. Dieses Verhalten findet auch unabhängig vom 
Ruhen statt und ist zu flüchtig, um Reinigungsfunktion zu besitzen Vandenbergh 
(1963) sah nur zweimal bei Tupaia glis Fellpflege, während die Tiere nebeneinander 
lagen. Einmal beleckte ein 2 das Maul eines (5, um dann bei geöffnetem Mund mit den 
unteren Incisivi dem Partner über den Kopf und das Ohr zu kämmen. Im zweiten 
Fall beleckte das S den Mund des 2- 

Das flüchtige Belecken und Anstoßen der 22 tnit geöffnetem Mund durch die S <3 
steht den „sexuellen Kontakten“ näher, eine echte soziale Körperpflege liegt diesem 
Verhalten nicht zugrunde (vgl. Tab. 7, Pi(5). Entsprechend Tabelle 3 wäre es eine 
auf die „sexuelle Begegnung“ folgende Stufe. Auch Sorenson (1970) stellt fest, daß 
(3—2 grooming „sex-directet“ (S. 177) ist und die (3 (3 aller untersuchten Species 
außer T. minor an den 22 immer dann Fellpflege versuchen, wenn diese sich dem 
Östrus nähern. Neben dieser sexuell gefärbten flüchtigen Körperpflege, dann häufig 
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ausgeführt, wenn beide Tiere in Bewegung sind, findet diese Behandlung des Partners 
im entspannten Feld in intensiverer Form statt. Meist ist es ein 2, das seinen Partner 
während des gemeinsamen Rühens in der Kopfregion und auf dem Rücken beleckt. 
Bei zwei unserer 22? die zusammen gehalten wurden, kam diese Verhaltensform 
häufiger vor als bei heterosexuellen Paaren. Solcher Sozialkontakt konnte häufig 
beobachtet werden zwischen einer Mutter und dem heranwachsenden Jungen nach 
Abliegen der Mutter auf das Jungtier (hier ein 5) zum gemeinsamen mittäglichen 
Ruhen. Für ein Paar ist weitaus wichtiger als soziale Körperpflege das Phänomen 
des gemeinsamen Rühens in Körperkontakt, das Kontaktliegen (nach Tembrock). 

Hierzu findet sich eine charakteristische Abbildung eines Paares von Urogale bei 
PoLYAK (1957). Sprankel (1961 a) beschreibt das gemeinsame Ruhen eines Paares 
auf der Schlafkiste im Verlauf der täglichen Ruheperioden. Auch Sorenson und 
CoNAWAY (1964) sprechen von einer „pairing tendency" (S. 80) in der mittäglichen 
Ruheperiode. Martin (1968) beobachtet ebenfalls eine „mutual resting posture" 
(S. 461) bei Paaren in großen Käfigen auf flachen, erhöhten Unterlagen. Sorenson 
(1970) beschreibt das Aufeinanderliegen von 2 bis 5 Individuen, sogar von verschie¬ 
denen Spezies, und die Abnahme dieses „piling phenomenons“ (S. 175) in Perioden 
zunehmender Temperatur. Hierzu gilt im einzelnen für T. chinensis: „Düring rest 
periods as many as six females slept on top of another in a pile. These piles some- 
times contained the dominant male (at the bottom of the pile) but never subordinate 
males.“ (Hasler und Sorenson 1974, S. 300). v. Holst (1974) findet das Kontakt¬ 
liegen bei gut züchtenden, also harmonisierenden Paaren häufig. 



Bei unseren Tieren kommt es bei dem eingespielten Paar Pi regelmäßig zum 
Kontaktliegen: z. B. Pi (5 ruht auf seinem bevorzugten Platz Ad (vgl. Sprankel 
und Richarz 1976, Tab. 6), Pi2 nähert sich vorsichtig, verharrt einen Moment und 
stützt sich zunächst mit den Händen auf dem Rücken des Ruhenden ab. Erfolgt 
keine abweisende Reaktion, legt sich das Tier fest mit dem Vorderkörper auf das 
ruhende $ (Abb. 6). Der auf einem Platz bestimmter Wertigkeit ruhende Partner 
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hat also Auslösecharakter. Von den visuellen Signalen, deren Klassifizierung und 
Quantifizierung nicht Gegenstände dieser Untersuchung waren, sind in diesem Zu¬ 
sammenhang ferner, neben der entspannten Körperhaltung insgesamt, sicher der auf 
dem Substrat abgestützte Kopf und eventuell das Dösgesicht mit halbgeschlossenen 
Augen von Bedeutung (vgl. Sprankel und Richarz 1976, Abb. 14, 15). Zu der 
vorsichtigen Annäherung gehört eine ebenso sich steigernde Skala von abweisenden 
Ausdrucksbewegungen von seiten des Ruhenden. Kopfheben und Zuwenden, also 
Anstarren, führen zum stationären Status, der durch kurzes Maulsperren und/oder 
damit verbundenem Drohlaut schon zum diffugen werden kann, auch ohne weitere 
Änderung der Körperhaltung. 


Tabelle 4 

Verteilung der Häufigkeiten der Appetenz zum Kontaktliegen bei Pi über den Tag, 
aufgeschlüsselt nach dem sich auflegenden Partner 
(gemittelt; Beobachtungszeitraum: 80 h; AM = Aktivitäts-Maximum) 



8.00—10.30 

10.30—13.00 1 

13.00—15.30 

15.30—18.00 


AM 

Ruheph; 

ase 

AM 

Pi (5 

0,75 ± 1,03 

0,50 ± 0,92 

1,25 ± 1,38 

0,50 ± 0,75 

Pi 2 

1,87 ± 2,99 

3,12 ± 3,79 

2,37 ± 2,06 

1,00 ± 0,92 


Zur Klärung des Stellenwertes des Kontaktliegens innerhalb des Sozialverhaltens 
der Tupaias verglichen wir das eingespielte Paar Pi mit dem neuverpaarten Paar Ps: 
Entsprechend Tab. 4 besitzt das 5 die mehr als doppelt so hohe Appetenz zum 
Sich-Auflegen als das (5 

Tabelle 3 


des 


Ta- 

der 


im Durchschnitt 
gesablaufes, was 
streng fixierten mittäg¬ 
lichen Ruhepause beson¬ 
ders deutlich wird. 

Diese 2-Rolle läßt sich 
gemäß Tabelle 5 wei¬ 
ter differenzieren, indem 
es nur in einem Siebentel 
der Fälle in der Position 
(3 auf 2 den Partner 
abweist und bei umge¬ 
kehrter Lagebezeichnung 
etwa in der Hälfte seiner 
deutlich häufigeren Ver¬ 
suche nicht zum Abliegen 
kommt. 

Abgesehen vom Ge¬ 
schlecht der Tiere hängt 
das positive Ergebnis von 
dem Stellenwert der 
Ruheplätze ab. Hierbei 
ist auffällig, daß die 
größte Erfolgsquote in der 




2 oben,-Q- = (5 oben), erfolgreiches Kontaktliegen 


Häufigkeit des Kontaktliegens von Pi an verschiedenen Ruhe¬ 
plätzen, aufgeschlüsselt nach den Lagebeziehungen der Partner 

A 

2 

( + ) und abgewiesene Versuche (—); Ruheplätze (kleine 
Buchstaben = Astabschnitte, KD = Kastendeckel, Bo = 
Fichtenholz), Rangordnung der Ruheplätze für die beiden 
Geschlechter, einschließlich bei getrenntem Ruhen (vgl. 
Sprankel und Richarz 1976, Tab. 6) 


Ruheplätze 

C. 

3 

9 

<5 

+ 

Lagebez 

iehungen 

(3 

9 

4. _ 

Summe 

+ — 

a 

2/2 

22 

5 

4 

2 

26 

7 

b 

3/1 

7 

7 

2 

— 

9 

7 

C 

4/4 

4 

— 

1 

— 

5 

— 

d 

1/3 

9 

9 

14 

1 

23 

10 

KD 

7l() 

2 

— 

— 

— 

2 

— 

Bo 

5/7 

— 

2 

— 

— 

— 

2 

Summe 

44 

23 

21 

3 

65 

26 
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1. Kategorie ($ auf (5) nicht an die jeweiligen 1. Ruheplätze der Tiere gebunden 
ist. Der in beiden Geschlechtern an 2. Stelle stehende Platz (a) weist mit Abstand 
den höchsten Wert auf; der beiderseits den 4. Rang einnehmende Platz (c) ist da¬ 
durch ausgezeichnet, daß das 2 nicht abgewiesen wird. An den ersten Ruheplätzen 
von (3 (d) und 2 (b) wird das 2 jeweils in der Hälfte der Fälle abgewiesen, aller¬ 
dings besitzt das (5 für das 2 eine geringfügig größere Attraktivität, wenn es auf 
seinem 1. Platz ruht, gegenüber der Inanspruchnahme des 1. Platzes des 2- Bei der 

2. Möglichkeit der räumlichen Partnerbeziehung (3 auf 2) steht dagegen mit großem 
Abstand vor dem gemeinsamen Platz (a) nach Frequenz und Erfolg der 1. Ruhe¬ 
platz des (3 (d). 

Der hohe Wert des Kontaktliegens als Phänomen der Partnerbindung muß bei der 
Gegenüberstellung von Pi und dem Verhalten von P 2 in den ersten 4 Tagen nach 
der Vereinigung besonders deutlich werden. Bei beiden Paaren demonstrieren die 22 
die größere Bereitschaft zum Kontaktliegen, auch wenn sie im Gegensatz zu den (3 (3 
mehr Mißerfolge erfahren (Tab. 6). Die maximale Ruhezeit ohne Positionswechsel 

Tabelle 6 

Vergleich der Häufigkeiten der Appetenz zum Kontaktliegen pro Tag zwischen einem 
harmonisierenden Paar (Pi, Beobachtungszeitraum: 80 h) und einem neuen Paar (P 2 , 
Beobachtungszeitraum: 40 h) ab 2. Tag der Verpaarung, aufgeteilt in erfolgreiches Kontakt¬ 
liegen auf dem Partner und durch diesen abgewehrte Versuche 




P.2 

P2^ P 22 

ab 2, Tag 

erfolgreich 

2,62 ± 1,99 

5,00 ± 3,92 

0 ± 0 

0 ± 0 

abgewehrt 

0,37 ± 0,74 

3,37 ± 3,11 

0,50 ± 1,00 

2,00 ± 3,36 


betrug beim Paar Pi 13 min. Bezeichnenderweise lag dabei das 2 auf dem (3- In 
umgekehrter Haltung ruhten die Tiere maximal 9 min 40 sec lang. Unter Einschluß 
von Positionswechseln betrug die gemeinsame Ruhedauer von Pi höchstens 15 min. 
P 2 dagegen erreicht in dem Beobachtungszeitraum diesen Grad der Partnerbindung 
noch nicht, es bleibt bei abgewehrten Versuchen (Tab. 6). Die Initiativen hierzu 
gehen, wie nicht anders zu erwarten, überwiegend vom 2 aus und erreichen ver¬ 
gleichsweise nur geringe Werte. Erfolgreiches Kontaktliegen kommt erst am 47. Tag 
nach der Verpaarung zustande. Es fand auf Fichtenhölzern statt und erreichte auf 
diesem breiten Substrat die Dauer von 15 min. unter Beibehaltung der Eingangs¬ 
position. Nach dem seither Gesagten ist es charakteristisch, daß das 2 auf dem (3 
ruhte. 

In der Tabelle 7 sind alle von uns geprüften Interaktionen unserer beiden Ver¬ 
suchspaare nach ihrer prozentualen und absoluten Zusammensetzung miteinander 
verglichen. Dies unterstreicht, daß das Zusammenspiel von Partnern mit weitem 
Abstand auf sexuellen Komponenten beruht, die im wesentlichen die Aktivität des 6 
ausmachen. Die Anteile aus Körperpflege, Kontaktliegen und agonistischem Ver¬ 
halten spielen eine untergeordnete Rolle. Unter den stark zurücktretenden Aktivitä¬ 
ten der 22 hat für Pi2 Kontaktliegen das größte Gewicht. Innerhalb der experi¬ 
mentellen Vereinigung ist auch für das P22 diese soziale Leistung erkennbar. Gleich¬ 
zeitig aber ist im Gegensatz zu Pi2 sein agonistisches Verhalten auffällig als mög¬ 
liche Reaktion auf die hohe Aktivität seines Partners im sexuellen Bereich, insbeson¬ 
dere in bezug auf die große Zahl von Kopulationsversuchen und Kopulationen. 
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Tabelle 7 

Prozentuale Verteilung aller Kontakte auf die Partner eines Paares 
(in Klammern: absolute Häufigkeit; + = ausschließlich abgewiesene Versuche; 
Beobachtungszeitraum: vgl. Tab. 3) 





Pl^ 



P 22 

P 2 P2^ 







1. Tag der Verpaarung 

ab 2. Tag 


sexuelle 









Begegnung 

69,25 ( 948) 

0,0 ( 

0) 

7,12 ( 27) 

4,00 ( 2) 

43,53 (343) 35,24 ( 

37) 

Treiben 

ritualisierte 

16,44 ( 

225) 

0,0 ( 

0) 

41,69 (158) 

0,0 ( 0) 

21,19(167) 0,0 ( 

0) 

Kämpfe 

5,48 ( 

75) 51,37 ( 75) 

10,29 ( 39) 

78,00 (39) 

3,55 ( 28) 26,67 ( 

28) 

Kopulations¬ 
versuche 4- 
Kopulationen 

3,29 ( 

45) 

0,0 ( 

0) 

39,84 (151) 

0,0 ( 0) 

28,81 (227) 0,0 ( 

0) 

soziale 

Körperpflege 

3,80 ( 

52) 

0,68 ( 

1) 

0,0 ( 0) 

0,0 ( 0) 

0,25 ( 2) 4,76 ( 

5) 

Kontaktliegen 

1,75 ( 

24) 45,89 ( 67) 

0,0 ( 0) 

4,00 ( ly 

0,25 ( ly 7, hl ( 

8)- 

agonistisches 

Verhalten 

0,0 ( 

0) 

2,05 ( 

3) 

1,06 ( 4) 

14,00 ( 7) 

2,41 ( 19) 25,71 ( 

27) 


90,36 (1369) 9,64 (146) 88,34 (379) 11,66 (50) 88,24 (788) 11,76 (105) 


Tabelle 8 

Gesamtinteraktionen von Geschlechtspartnern pro Tag 
(Beobachtungszeitraum: vgl. Abb. 7) 


P>(5 

PlJ 

P=(5 

P^(5 




ab 2. Tag 

1. Tag 

171,12 ± 35,79 

18,25 ± 7,53 

197,00 ± 35,86 26,25 ± 8,50 

379 

50 



Abb. 7. Verteilung aller Interaktionen über den Tag. Paar Pi: Beobachtungszeitraum 80 h; 
Paar P 2 : 1. Tag der Vereinigung, Beobachtungszeitraum 10 h; Paar P 2 : ab 2. Tag, Beobach¬ 
tungszeitraum 40 h. (AM = Aktivitätsmaximum) 
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Die Gültigkeit dieser Gesetzmäßigkeiten in der Rollenverteilung der Geschlechter 
findet sich im Zahlenvergleich aller Interaktionen bezogen auf einen Tag bestätigt 
(Tabelle 8): Sie wird noch nicht einmal tangiert durch eine Neuverpaarung; ledig¬ 
lich am Tag der Erstbegegnung sind die Absolutwerte für die beiden Geschlechter 
linear verdoppelt. Die bis jetzt am Tagesdurchschnitt abgeleiteten Gesetzmäßig¬ 
keiten werden auch nicht durchbrochen durch die von der Tagesperiodik bestimmten 
Aktivitätsschwankungen (Abb. 7, Pi und P 2 ab 2. Tag). Lediglich bei den S $ 
scheint die Tendenz vorzuliegen, während des abendlichen Aktivitäts-Maximums 
verstärkt mit den 99 zu interagieren. Bei dem ab dem 2. Tag der Vereinigung bei 
weitem noch nicht eingespielten Paar P 2 ist der herausragend hohe Wert des (5 am 
Abend sicher dahingehend zu deuten, daß die Benutzung eines gemeinsamen Unter¬ 
schlupfes zum Schlafen das (3 zu verstärkten Interaktionen aktiviert. Die Werte für 
das (3 an der morgens installierten Erstbegegnung (P 2 1. Tag) sprechen für sich; die 
Komplexität der Interaktionen bei einer solchen experimentellen Vereinigung werden 
im folgenden in einer 10-stündigen Chronologie im einzelnen abgehandelt. 

Synchronisation eines Paares im Vereinigungsversuch 

Nach der Kennzeichnung der Elemente der Begegnung von Paaren teilweise mit den 
räumlichen Bezügen, ist deren Verbindung mit der lokomotorischen Aktivität 
(Sprankel und Richarz 1976) bei Erstbegegnungen besonders aufschlußreich, dar¬ 
gestellt am Paar P 2 . Nach Aufnahme der Ethogramme von Mi (3 und Wi9 als Einzel¬ 
tiere, die zwar Sicht- und sicher auch Geruchskontakt hatten, verband der Beob¬ 
achter ihre benachbarten Reviere durch Hochziehen der seitlichen Schieber mit¬ 
einander. Die jeweiligen angestammten Käfiginventare und die individuelle Futter¬ 
verabreichung wurden beibehalten. 

Nach Abb. 8 ist beider Aktivitätsverlauf von Beginn des Zusammentreffens an 
über weite Strecken synchron. Die Tiere laufen sofort sehr erregt aufeinander zu 
und treffen sich im Revier des 9 an dessen Grenze. Es kommt nach kurzem naso- 
nasalen Kontakt („sexuelle Begegnung“) zu dem völlig lautlosen ritualisierten 



Ahh. 8. Aktivitätskurven von Mi(3 und Wi9 (P 2 ) am 1. Tag der Verpaarung ((3: -; 

9: —.—.—.). Zeiteinheit: 15 min. (Kleine Buchstaben = Astabschnitte, KD = Kasten¬ 
deckel, Bo = Fichtenholz, i = 9"Revier, 2 = (3-Revier) 
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Kampf, bei dem die Tiere auf dem Rücken liegend, die Mäuler weit aufgerissen, mit 
Händen und Füßen aufeinander einschlagen (Abb. 4). Er ist intermittierend ein¬ 
geschlossen in Treiben mit Beriechen und Belecken der Genitalien und schließlich 
häufigen Koitusversuchen. Während des Treibens frißt das $ immer wieder und 
wird vom S sogar am Futternapf bestiegen. Diese Phase sexueller Kontakte er¬ 
streckt sich über die ersten 30 Minuten; es ergibt sich also zwangsläufig eine strenge 
Synchronisation der Aktivität. Erst danach laufen die Kurven auseinander, da die 
Tiere wechselseitig das Revier des Partners erkunden und markieren. 

In dieser explorativen Phase fressen die Tiere jeweils aus den Näpfen der Partner. 
Beim Zusammentreffen unternimmt das S sofort wieder Kopulationsversuche. Ge¬ 
gen 11.00 Uhr, nach einer vorausgegangenen gemeinsamen Strecke sexueller Kon¬ 
takte beginnt das (3 die erste Ruhephase, die gegenüber seiner früheren nur um 
30 Minuten verschoben ist (vgl. Sprankel und Richarz 1976, Abb. 2). Es wählt 
aber als Platz nicht seinen seitherigen 1. Ruheplatz (a), sondern ein Fichtenholz in 
seinem Territorium. Das $ nutzt diese Zeit zum weiteren Erkunden vorzugsweise 
des (3-Reviers und zur Nahrungsaufnahme; seine Aktivitätskurve weist an dieser 
Stelle einen Gipfel auf. Ab 11.30 Uhr verlaufen die Kurven wieder dicht beiein¬ 
ander. Die Tiere sind von diesem Zeitpunkt an bis 13.30 Uhr mit Nahrungssuche, 
Nahrungsaufnahme und Markieren bzw. olfaktorischer Kontrolle beschäftigt, was von 
sexuellen Kontaktaufnahmen unterbrochen wird. Eine zweite Ruhephase des (3 
(13.45 Uhr) ist mit einer erneuten Aktivitätssteigerung des 2 verbunden (vergleich¬ 
bar der 1. explorativen Phase). Hier ruht das (3 auf Plätzen des 2 (j, k), die für 
dieses einen niedrigen Stellenwert besitzen (vgl. Sprankel und Richarz 1976, 
Tab. 6). Der seitherige Verlauf ist also von dem normalen Aktivitätsmuster ab¬ 
weichend, wobei der halbstündige 1. Anstieg als anders motiviert unberücksichtigt 
bleiben kann, bis auf die nur vom c3 beibehaltene zeitlich fixierte Ruhephase um 
11.00 Uhr. Das wechselseitige Kennenlernen der Territorien findet in der bezeich¬ 
nenden Auswahl der Ruheplätze seitens des (3 Ausdruck. Als danach wiederum in 
einer Phase des Explorierens auch das 2 neben dem <3 zum ersten Male zur Ruhe 
kommt, liegt es in a, dem seitherigen 1. Ruheplatz des (3 ab. Das (3 benutzt den 
Kastendeckel in seinem Revier. Allerdings handelt es sich hier um kurze synchron 
eingeschaltete Pausen, die dann mit dem Eintritt in die normalerweise folgende 
nachmittägliche Aktivität in eine längere synchrone Ruhephase übergehen. Jetzt 
finden sich die Tiere zum 1. Mal auf dem Ast des c3-Reviers zusammen: das 2 
wiederum auf dem 1. Platz des 6 (a), das (3 dicht daneben in der Gabelung h/b. 

Die weitere Aktivität beschränkt sich dann auf durch Nahrungsaufnahme unter¬ 
brochene sexuelle Kontakte, bis die Tiere gegen 17.00 Uhr nochmals ruhen und zwar 
getrennt jeweils in den eigenen Revieren auf den Fichtenhölzern. Erst in dem 
normalerweise stark ausgeprägten abendlichen Aktivitätsgipfel gehen die Tiere in¬ 
dividuell der Nahrungsaufnahme nach ohne sich (zum ersten Male) durch Inter¬ 
aktionen zu behelligen. 


Diskussion 

In neuerer Zeit zahlreich unternommene Versuche, Kausalbeziehungen zwischen 
ökologischen Gegebenheiten und Sozialverhalten bzw. einer bestimmten spezies- 
spezifischen Sozialform herzustellen, stoßen bei Primaten an dahingehend aus¬ 
gewerteten Freilandbeobachtungen (Charles-Dominique 1977; Doyle 1974; Jolly 
1975; Kummer 1975; Vogel 1975) in Anbetracht kaum auflösbarer kausaler Ver¬ 
netzungen und nur schwer gegeneinander abwägbarer genetischer Determinanten 
und adaptiver Modifikationen — und schließlich aus methodischen Schwierigkeiten — 
an Grenzen. Der hier beschrittene Versuch einer experimentellen Analyse geht von 
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festen Eingangsgrößen aus: Es wird eine standardisierte künstliche Umgebung ge* 
boten, die nach früheren Untersuchungen (Sprankel und Richarz 1976) die elemen¬ 
taren Bedürfnisse von Tupaia glis abdeckt und für die einzelnen beobachteten Tiere 
auch in ihrer belebten Umwelt definierte Bedingungen liefert. Bei dieser innerhalb 
der Tupaiinae generalisierten Spezies ist das Sozialverhalten über die Beziehungen 
der Sexualpartner an einer überschaubaren (wenn auch nicht vollständig erfaßten) 
Zahl von Verhaltenselementen ablesbar, die beiden Geschlechtern zukommen und 
sich in den Geschlechterrollen als quantitatives — im wesentlichen nicht qualitatives — 
Phänomen darstellen. 

In der Untersuchung konnte schrittweise die Rolle der Umwelt bis zu ihrer Funk¬ 
tion als Informationsträger aufgezeigt werden. Verläßliche Meßgröße ist hier das 
Sternalmarkieren in beiden Geschlechtern, das zwar als Territorialverhalten abge¬ 
handelt wird, aber genauso der Rollenspezifität unterliegt wie die Interaktionen der 
Sexualpartner. Unsere Einzelbefunde zu den kausalen Beziehungen zwischen Indi¬ 
viduum (seiner Rolle), Raum und Gruppe (hier Sexualpartner) sind in Abb. 9 zu¬ 
sammengefaßt. 


Interaktionen Sternalmarkieren 



Abb. 9. Prozentuale Vertei¬ 
lung der Interaktionen und des 
sternalen Markierens von Raum¬ 
strukturen auf die Geschlechts¬ 
partner nach Befunden an 5 
bzw. 4 Paaren 


In der Menge und in der äußerst geringen Standardabweichung bei den Inter¬ 
aktionen ist mit großer Konstanz die dominante Rolle des S ausgedrückt. Dies hat 
eine Entsprechung in seinem territorialen Anspruch, der in der Frequenz des Sternal- 
markierens seinen Ausdruck findet, allerdings mit einer größeren Streuung. 

Ebenso geben die Partneranteile in beiden Meßgrößen ein Sender-Empfänger- 
System wieder, das trotz des starken Gefälles zum Weibchen hin sich in seiner Rich¬ 
tung umkehrt im Sinne einer Rückkopplung. Bei den stationären Duftmarken zeigt 
sich über die größere Standardabweichung mehr Komplexität an, in der mit Sicher¬ 
heit eine vorerst nicht weiter auflösbare individuelle Komponente eine Rolle spielt. 
In Übereinstimmung mit den systematischen Untersuchungen von v. Holst und 
Buergel-Goodwin (1975 a, b) und v. Holst und Lesk (1975) zeigen unsere Beob¬ 
achtungen, daß Tupaias zwischen männlichem und weiblichem Sternaldrüsensekret 
individuell differenzieren können. 

Die Gesetzmäßigkeiten in den Beziehungen zwischen Raumstruktur und Sozialver 
halten manifestieren sich am augenfälligsten in der Auswahl, (chemischen) Kennzeich¬ 
nung und wechselseitigen Inanspruchnahme der individuellen Liegeplätze im Geäst. 
Jede Tupaia sucht in Abhängigkeit vom Grade ihrer Zahmheit und den vorgegebenen 
Raumstrukturen zum mittäglichen Dösen einen nach der Überschaubarkeit der Um¬ 
gebung und nach ihrer stammesgeschichtlich vorgegebenen Ruhehaltung optimalen 
Platz. Der mit dem Tagesablauf sich ändernde Lichteinfall und damit die Temperatur 
sind im Freileben bei der Platzwahl sicher mitbestimmend, wurden aber hier nicht 
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experimentell ausgetestet. Die Wertigkeit solcher Plätze bleibt bei unverändertem In¬ 
ventar und Käfigstandort in allen Fällen während der gesamten Beobachtungszeit 
erhalten, darüber hinaus bei Besitzerwechsel und bei Wiederbesetzung mit einem 
früheren Territoriumsinhaber in jahrelangem zeitlichen Abstand (Richarz 1976; 
Lorenz-Schultz 1977). 

Die Kriterien der Ortswahl und das im Zuge der circadianen Periodizität festge¬ 
legte Entspanntsein („Dösen“) um die Mittagszeit kanalisieren Synlokalisation und 
Synchronisation der Partner. Als Regulative der Appetenz zum Kontaktliegen wer¬ 
den dann aber die durch die individuelle Frequenz der Inanspruchnahme festgelegte 
Wertigkeit der Liegeplätze sowie geschlechtsspezifische Rollenanteile (größere Appe¬ 
tenz des 9) und Dominanz (des (5) wirksam. Angesichts dieser großen Zahl subtil 
wirkender Faktoren sind die Werte für diese Art Sozialkontakt nach Frequenz und 
Dauer nur gering und können als Meßgröße für den Grad der Bindung von Ge¬ 
schlechtspartnern verwendet werden. 

Diese unmittelbare Beziehung zwischen Territorialverhalten und sozialer Bindung 
innerhalb des Geästes, also der 3. Dimension, wobei die Kennzeichnung des Raumes 
nahezu Signalcharakter besitzt, löst sich nach der Peripherie zu auf. Das solitäre S mar¬ 
kiert mit relativ hoher Frequenz seine künstliche Territoriumsgrenze (Gitter), liefert 
also ungerichtete Informationen über sich selbst. Solange ihm physische Sozialkontakte 
vorenthalten werden, liegt er in der Frequenz konstant über dem Durchschnitt. Nach 
der Begegnung ist seine Markiertätigkeit wenigstens anfangs eng auf das Zentrum 
des Raumsystems des Sexualpartners ausgerichtet. Des weiteren haben Experimente 
von Lorenz-Schultz (1977) gezeigt, daß bei solitären S 6 Sicht- und Geruchskon¬ 
takt mit 59 zu lang dauernder hoher Markierfrequenz und gegenüber c5 c5 zu einem 
Gewöhnungsniveau führt. 

Diese Beispiele für die Bedeutung des Sternalsekretes für das Sozialgefüge ließen 
sich über die Sexualpartner hinaus innerhalb der Jungenaufzucht beliebig vermehren, 
bei der auch phobische Komponenten deutlich werden. 

Durch die Territorialidentifikation über den Geruchssinn in beiden Geschlechtern 
ist ein guter Teil der Paarbindung abgedeckt. Durch die vorläufige Beschränkung auf 
die in Einzelkomponenten aufgeschlüsselten Interaktionen von Sexualpartnern er¬ 
geben sich indessen bessere Einsichten in den Ursprung sozialer Bindungen als bei in 
größeren Verbänden lebenden anderen Primatenarten. Das Pflegesystem erweist sich 
für die Entwicklung sozialer Signale bei Spitzhörnchen als unergiebig; es wird zuwei¬ 
len innerhalb der Primaten als aberrant gewertet (vgl. Martin 1968). 

Grundlage ist hier in beiden Geschlechtern die permanente wechselseitige sexuelle 
Attraktivität. Auch eine weitere Variable, die als Antrieb für die Ausbildung von 
Sozialverhalten angezogen wird, der gemeinsame Nahrungserwerb, wird von unserer 
Spezies als Allesfresser, der sich bei der Nahrungssuche verstreut und keinen Futter¬ 
neid kennt, nicht in Anspruch genommen (vgl. Sprankel und Richarz 1976). Für 
wechselseitigen Schutz und Verteidigung insbesondere der Jungen durch physischen 
Einsatz liegen zwar keine Beobachtungen vor, indessen muß die Inanspruchnahme 
eines festen Liegeplatzsystems in der Phase mittäglicher Entspanntheit in dieser Rich¬ 
tung gewertet werden. Die Auswahlkriterien, physischer bzw. enger Sichtkontakt ver¬ 
mitteln schnellen Informationsfluß und damit Sicherheit. Dasselbe gilt für die Jungen 
unmittelbar nach dem Verlassen des Nestes und der sich anschließenden Integrations¬ 
phase, indem sie lange bevor die eigene Sekretion des Sternaldrüsensekretes einsetzt, 
sich an der chemischen Kennzeichnung der Liegeplätze orientieren, so in das Liege¬ 
platzsystem integriert werden und damit über die Raumkenntnis am Sicherheits¬ 
system der Adulten partizipieren (Richarz 1976). 

Mit der Geburt und dem Auftreten der Jungen nach der Nestlingsphase zeigt das 
seither statisch erscheinende Rollenverhältnis der Geschlechtspartner seine Flexibilität 
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(vor allem im weiblichen Geschlecht) und gleichzeitig die Grenzen der Belastbarkeit 
eines auf die Paarbindung (Sexualsystem) begründeten Sozialsystems. Nach Langzeit¬ 
untersuchungen über maximal 3 ein Territorium nutzende Generationen wendet das 
(3 seine sexuell gesteuerte Aufmerksamkeit allen weiblichen Tieren zu, wobei ge¬ 
schlechtsreifer Nachwuchs besonders attraktiv ist. Sein 5 seinerseits kanalisiert dieses 
Interesse, indem es den Töchtern gegenüber nach der Art der Interaktionen c3-Verhal¬ 
ten entwickelt und diese damit in Abhängigkeit von ihrer Anpassungsfähigkeit inte¬ 
griert und/oder deren Fortpflanzung hemmt, oder sie aber vertreibt. Aus der Alter¬ 
native Integration kann ein Vater-Tochter-Inzest resultieren. Das Rollen verhalten 
des $ bedingt allerdings ein abweisendes Verhalten auf Initiativen des 6 hin und 
damit ihre temporäre Isolierung von der Fortpflanzung. Das <3 reagiert dagegen bei 
der Behandlung des gleichgeschlechtlichen Nachwuchses weniger flexibel, die Inter¬ 
aktionen führen eher zu einer Vertreibung (vgl. Richarz 1976). Diese Inanspruch¬ 
nahme des (3 entspricht in seiner Unverträglichkeit dem Verhalten gegenüber Rivalen, 
eine Situation, die wir nicht herbeiführten, die jedoch anderweitig eingehend darge¬ 
stellt wurde (v. FioLST 1969, 1972). Im ganzen ergibt sich, daß die dem Nachwuchs 
gegenüber entwickelten geschlechtsspezifischen Strategien, selbst wenn sie bei jungen 
?5 zu vorübergehender Integration führen können, gleichzeitig die Kontinuität der 
Bindung des parentalen Paares sichern. Eine Erweiterung seiner Kommunikations¬ 
möglichkeiten, die im wesentlichen ritualisiertes Sexualverhalten darstellen, deutet sich 
fallweise über das Kontaktliegen an. Flier in der Dösphase kann das 5 die Individu¬ 
aldistanz zum (3 unterschreiten, es ist also die einzige Situation im Tagesablauf, in 
der der aktive Anteil an den Interaktionen bei ihr überwiegt.^ 

Die Paarbindung kommt bei Tupaias zustande durch eine geschlechtsspezifische 
nicht umkehrbare Ungleichheit im ausgewogenen Verhältnis, woraus ein permanentes 
Spannungsfeld zwischen den Geschlechtern resultiert. Bei dem Versuch einer Wertung 
der Paarbindung vor dem Flintergrund Erhaltung und Ausbreitung der Art bzw. 
einer optimalen Ausnutzung vorgegebener ökologischer Nischen bildet bei Tupaia der 
permanente Zusammenhalt die Voraussetzung für eine maximale Reproduktionsrate, 
d. h. hier, daß die Geburtsabstände mit der Tragzeit identisch sind, also postpartum 
Konzeptionen stattfinden und die Jungenaufzucht nicht durch soziopsychischen Streß 
beeinflußt wird. Diese tatsächlichen Eingangsgrößen sind bei einem über die Territo¬ 
rialidentifikation synchronisierten Paar gegeben. Die Optimierung der Reproduktions¬ 
rate durch die feste Paarbindung erweist sich aber gleichzeitig als limitierender Fak¬ 
tor für die Gruppengröße. Daneben hat sich gezeigt, daß die der Paarbindung zu¬ 
grunde liegenden Signale die temporäre Bildung einer Familiengruppe ermöglichen. 
Dieser auch über die Gruppe hinausgehende distanzregulierende Mechanismus wirkt 
umgekehrt stimulierend auf die Paarbindung mit einem entsprechenden Abflachen des 
Spannungsfeldes zwischen Sexualpartnern beim Fehlen solcher Reizgrößen. Ursache 
dieser Beschränkung der Gruppengröße ist letztlich das bescheidene, aus dem Sexual¬ 
verhalten stammende Repertoire sozial wirksamer Signale, wobei die Bindung an be¬ 
stimmte Raumstrukturen beim Informationsfluß sowie bei der Reproduktion zusätz¬ 
liche limitierende Faktoren darstellen. 


^ Nach Infektion von Paaren mit einem neurotropen Virus (der Borna’schen Krankheit) 
ergibt sich als wesentliches Symptom eine Perversion in der Quantifizierung der geschlechts¬ 
spezifischen Interaktionen. Am deutlichsten ablesbar wird dies an um ein Vielfaches höheren 
Werten nach Häufigkeit und Dauer des Kontaktliegens, gleichzeitig verbunden mit ausge¬ 
dehnter sozialer Körperpflege (vgl. Sprankel et al. 1978). 
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Zusammenfassung 

In der vorliegenden Arbeit wird der Versuch einer Rollendefinition bei Geschlechtspartnern 
von T. glis über eine quantifizierte Erfassung der Partnerbeziehungen in ihrer räumlich¬ 
zeitlichen Zuordnung vor dem Hintergrund standardisierter Haltungsbedingungen unter¬ 
nommen. Das soziale Beziehungssystem der Sexualpartner wird zunächst über Zahl und Art 
ihrer gerichteten Interaktionen erfaßt, wobei sich die geschlechtsspezifischen Unterschiede im 
wesentlichen als quantitatives Phänomen darstellen. Bei der zweiten Meßgröße, der Terri¬ 
torialkennzeichnung, steht Sternal- vor Abdominalmarkieren und dem Einsatz von Urin. 
Sternalmarkieren wird mit großen individuellen Unterschieden in der Frequenz vorwiegend 
von Männchen ausgeführt. Gesetzmäßigkeiten im Raummuster der Duftmarken werden ab¬ 
lesbar über die Markierfrequenz vor allem bei der Vereinigung der Reviere benachbarter 
Sexualpartner. Präferiert werden die jeweiligen Bodenwechsel, die Einstiege ins Geäst und 
vor allem die dortigen Ruheplätze, also Orte, die bevorzugt aufgesucht und/oder aktiv bzw. 
passiv markiert wurden. Der Paarzusammenhalt beruht auf der sidi über eine Territorial¬ 
identifikation entwickelnden Raumbindung sowie auf einer wechselseitigen sexuellen Attrak¬ 
tivität, wobei die aktive Rolle nahezu vollständig dem männlidien Geschlecht zukommt. 
Die 22 zeigen in ihren Interaktionen mit den ß (5 bei geringerem Rollenanteil dagegen 
größere Flexibilität. Über die wechselseitige bzw. gleichzeitige Inanspruchnahme individueller 
Liegeplätze kann es bei Sexualpartnern in einer mittäglichen Dösphase zum Kontaktliegen 
kommen, das sich als wichtiger Parameter einer Paarbindung erweist. Die größere Appetenz 
hierzu liegt bei den 22* geschlechtsspezifisch ungleichen Rollenverteilung per¬ 

manent resultierendes Spannungsfeld festigt die Paarbildung. Abschließend werden Ableitung, 
Möglichkeiten und Grenzen dieser Sozialform diskutiert. 
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